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土壤水分变动对冬小麦生长动态的影响
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  摘要 以冬小麦为材料 研究了土壤水分变动条件下作物的生长动态∀ 结果表明 水分胁迫使作物的 大生长阶

段开始时间提前 大生长阶段延长 大生长率和 大生长阶段内的平均生长率减小 因而使干物质积累速度降

低 生长变慢∀ 复水使 大生长阶段开始时间推后 大生长阶段缩短 大生长率和 大生长阶段内的平均生长率

增大 因而使干物质积累速度提高 生长加快∀ 中度水分亏缺后于拔节期复水的处理 可以使生长显著加快 干物质积

累速度显著提高 生物量和产量接近一直保持充分供水的对照∀
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  作物生长对土壤水分条件的适应性反应是一个

十分复杂的问题 国内外学者为此开展了大量的工

作∀许多试验表明 作物对水分胁迫 复水这样的变

水条件的响应方式是 在胁迫解除后存在快速生

长≈ 以部分弥补胁迫造成的损失≈ ∗ 并且认为这

是对环境变化的一种适应 适应的结果体现在植物

高度!叶面积!生物量!恢复生长的速率等方面的变

化上≈ ∀ 另一方面 同样明确的实验≈ 还证明 水分

胁迫解除后作物形态和生长速率的变化并不是马上

发生的 而是在一周左右才能显著观察出来 即干旱

对作物生长有滞后作用 复水后的生长表现是滞后

事件的恢复或补偿≈ ∀说明在土壤水分变动环境 缺

水和适宜水分交替 下 作物整体 单株 的生长动态

生长速率!时间!物质积累等 发生了变化≈ ∀ 按照

以上思路 本文在前人工作的基础上 以分析冬小麦

单株的生长速率和生长时间这两个可反映作物整体



生长行为的指标为主线 结合植株叶面积!干物重及

产量的变化动态 探讨土壤水分变动条件下作物在

整体上的响应规律∀

 材料与方法

1  试验设计

本文所使用的数据是 ∗ 年在中国农

业大学科学园温室测得的 土壤类型为草甸褐土 供

试品种为北农 号 采用管栽方法∀管子材料为灰色

°∂ ≤ 硬塑 管内径 长 ∀ 每管施磷酸二

氢铵 将肥料和土壤混匀后按容重 1

装管∀为防止根系盘结 底部装有约 厚的砂土∀

精选种子 在冰箱内春化后播种 长到三叶一心

⁄ ° ⁄ ° 指播种后天数 时定苗∀ 按大田播种

密度折算 每管定苗 株 此时分别以土壤实际含水

量占 大毛管持水量的 ∗ 充分供水 !

∗ 中度胁迫 ! ∗ 重度胁迫

个水平开始控制土壤水分 分蘖期 ⁄ ° !拔节

期 ⁄ ° !开花期 ⁄ ° 和灌浆期 ⁄ ° 时

复水 复水时间均为 并以全生育期一直保持恒

定水分的处理作为试验的对照∀ 控水方法为 每隔

用感量为 的德国产 °∞2 型电子台称对管

子称重一次 低于灌水下限的补水到上限∀从管子上

部加水∀

本试验共设置 个处理 每个处理重复 次∀

! !≤ 为水分相对恒定处理 其中 ∗

为充分供水 作为试验的湿润对照 ∗

为中度缺水 作为试验的中度干旱对照 ≤ ∗

为重度缺水 作为试验的重度干旱对照∀ 2

! 2 ! 2 ! 2 分别为在分蘖期!拔节期!开

花期!灌浆期从 水分复水至 水分的处理 ≤ 2

!≤ 2 !≤ 2 !≤ 2 分别为在分蘖期!拔节期!开

花期!灌浆期从 ≤ 水分复水至 水分的处理∀

 测定方法

分别在三叶期 ⁄ ° !分蘖期 ⁄ ° !拔

节期 ⁄ ° !孕穗期 ⁄ ° !抽穗期 ⁄ ° !

开花期 ⁄ ° ! 灌浆期 在 ⁄ ° ! ⁄ ° 和

⁄ ° 各取一次样 和收获期 ⁄ ° 取样 每次

个重复∀取样方法为 先将长有小麦的土柱从管子

中取出 然后放入水池中浸泡 直至土柱变得松散

然后用水冲洗根系 后从水中取出完整的植株 将

根和冠从茎基部分开 以备进一步量测∀

植株干重采用烘干法∀ 叶面积为量取样本植株

每片完全展开叶的完整的绿色叶片的长度和 大宽

度 然后采用叶面积拟合公式进行计算∀

 反应作物生长动态的参数求算

作物干物重 Μ 的相对增长率是干物重 Μ 的

线性减少函数 即      
Μ

δΜ
δτ

φ Μ

  φ Μ β ρΜ  β 为作物的内禀增长率 由作

物的遗传因素决定∀

  令      ρ β Κ

  则有    
δΜ
δτ

β
Μ
Κ

Κ Μ    

  对方程积分 可得

        Μ
Κ
εα βτ      

由 式 令
δΜ
δτ

可得Μ 的极值

         Μ Μ Κ

Κ 为干物质积累的理论上限 如果环境条件适

宜 作物总干物质的 终累积量将接近于 Κ ∀ Κ 可

由如下方法≈ 求得 在时间序列中取等距离的 点

τ τ τ 其对应的干物质产量为 ξ ξ ξ 则

     Κ
ξ ξ ξ ξ ξ ξ

ξ ξ ξ

α为积分常数 只取决于初值Μ 和 Κ 值∀

δΜ
δτ

为作物生长速率 ΧΓΡ 对 ΧΓΡ 求导 可得

ΧΓΡ 随时间的变化 并可求得

     Μ Μ Κ Μ
Κ

 个极点

对应时间分别为

τ ? ] τ
α
β

τ处为 ΧΓΡ 的极大值 即 Μ 的 大生长点 此

时 Μ Κ 之后 ΧΓΡ 迅速下降∀

再令Μ 的三阶导数等于 可得Μ 的 大生长

阶段 τ τ ∀ τ τ 分别代表生长曲线上的两个突变

点∀在 τ与 τ之间 作物总干物重与时间基本呈直线

关系

其中     τ
α λν

β

τ
α λν

β
其中心为 大生长点 τ 在 τ 到 τ 期间 一般

左右 生长速度几乎呈直线上升 在 τ 到 τ 后

一般 左右 生长速度几乎呈直线下降∀

在 τ τ 内积分后可求得 大生长阶段内的平

均生长率

ΧΓΡ
τ τ

Θ
τ

τ ΧΓΡ δ τ τ τ
Κ
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大生长点处的 大生长率

ΧΓΡ μ ΧΓΡ τ
βΚ

 结果与分析

 恒定土壤水分条件下冬小麦的生长动态

由表 中数据显示 ! !≤ 种恒定水分条件

下作物的 大生长点 τ 都出现在 ⁄ ° 即孕穗

期 大生长阶段 τ τ 基本在分蘖期 τ 和开花

期 τ 之间 不同处理间略有区别∀ 一直保持充分供

水的对照 大生长阶段开始时间为 ⁄ °

大生长阶段为 1 大生长率 ≤ 为

1 大生长阶段内的平均生长率 ≤

为 一直保持中度水分胁迫的对照

大生长阶段开始时间比 提早 大生长阶

段比 多 大生长率和 大生长阶段内的平

均生长率降低到 的 1 一直保持重度水分胁

迫的对照 ≤ 大生长阶段开始时间比 提早

1 大生长阶段比 多 1 大生长率和

大生长阶段内的平均生长率只及 的 1 ∀从植

株的干物质积累和叶面积扩展动态看 !≤ 的 终

干物重和 大叶面积也分别只有 的 1 !

1 和 1 ! 1 图 ∀

由此可见 水分胁迫使植株的 大生长阶段开

始时间提前 大生长阶段延长 大生长率和 大

生长阶段内的平均生长率减小 因而使干物质积累

速度和叶面积扩展速度降低 生长变慢∀作物为了适

应环境求得生存 不得不在结构上作出调整) ) 减

少干物质积累量和叶面积 促进光合产物向籽粒的

调运 增大收获指数 表 使结构和功能维持均

衡∀

 拔节期复水对冬小麦生长动态的影响

拔节期复水后 2 的 大生长阶段开始时间

推迟到 ⁄ ° 与 近似 比 晚 大

生长阶段变为 1 接近于 比 缩短了

1 大生长率和 大生长阶段内的平均生长

率比 提高了 1 ≤ 2 的 大生长阶段开始

时间推迟到 ⁄ ° 1 比 ≤ 晚 1 大生长阶

段变为 比 ≤ 缩短了 大生长率和

大生长阶段内的平均生长率分别比 ≤ 提高了

和 ∀同时 2 的 终干物重和

大叶面积分别比 提高了 和 产量

比 增加 接近于 收获指数则比 降

低了 ≤ 2 的 终干物重和 大叶面积分

别比 ≤ 提高了 和 产量比 ≤ 增

加 收获指数亦比 ≤ 降低了 图

表 说明拔节期复水对小麦营养生长的促进比

对生殖生长的促进作用更强∀

表  恒定土壤水分及拔节期复水条件下冬小麦的生长动态参数与产量

×  × ∏

∏

参数  ° ≤ 2 ≤ 2 ≤ 2

Κ

β

Μ

α

τ

τ

τ

ΧΓΡ μ

ΧΓΡ

籽粒产量

收获指数

√ ¬

  Κ !α!β的拟合精度为 下同 × Κ !α!β ×

期              陈晓远等 土壤水分变动对冬小麦生长动态的影响              



图  恒定土壤水分及拔节期复水条件下冬小麦植株干物质积累及叶面积变化动态

ƒ  ⁄ ∏ ∏ ∏ ∏

  以上分析说明 拔节期复水使作物的 大生长

阶段开始时间推后 大生长阶段缩短 大生长率

和 大生长阶段内的平均生长率增大 生长加

快≈ 干物质积累量和叶面积增加 植株结构改

善≈ 其完成每一发育阶段 产生新一代的功能加

强 产量提高∀因而使作物在整体上把不同程度亏缺

的水分条件 与它已经获得的相对稳定的具有一定

适应性的生长发育控制和水分利用方式较好地匹配

起来∀

 分蘖期复水对冬小麦生长动态的影响

分蘖期复水后 2 的 大生长阶段开始时间

比 推迟了 1 大生长阶段比 缩短了

1 大生长率和 大生长阶段内的平均生长率

分别比 提高了 和 ≤ 2 的 大生

长阶段开始时间比 ≤ 推迟了 大生长阶段

比 ≤ 缩短了 大生长率和 大生长阶段内

的平均生长率比 ≤ 提高了 和 ∀各复水处

理的干物质累积!籽粒产量和叶面积也都相应地增

加 并超过其各自的对照 图 表 ∀ 可见 分蘖期

复水也使 大生长阶段开始时间推迟 大生长阶

段缩短 大生长率和 大生长阶段内的平均生长

率增大 生长加快∀ 但是 由于分蘖期复水处理的

大生长阶段开始时间比拔节期复水处理的早 大

生长阶段比拔节期复水处理的长 大生长率和

大生长阶段内的平均生长率比拔节期复水处理的

小 因而分蘖期复水的处理要比拔节期复水的处理

生长慢 表现在干物质累积量!叶面积和产量上也比

拔节期复水的处理少∀

表  分蘖期复水处理及对照的生长动态参数与产量

×  × ∏

参数 ° 2 ≤ 2 ≤ 2 ≤

Κ

β

Μ

α

τ

τ

τ

ΧΓΡ μ

ΧΓΡ

籽粒产量

收获指数 √ ¬
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图  分蘖期复水条件下冬小麦植株干物质积累及叶面积变化动态

ƒ  ⁄ ∏ ∏ ∏ ∏

 开花期复水对冬小麦生长动态的影响

开花期复水后 2 大的特点是 大生长阶

段开始时间和结束时间都显著地推后∀ 开始时间为

⁄ ° 比 晚 比 也晚 结束时

间为⁄ ° 比 晚 比 ≤ 晚 ∀为什

么会出现这种现象呢 因为 2 处理与 2 和

2 处理相比 前期受旱时间长 干物质积累速度

低 生长很慢 开花期复水后 生长受到激发 但复水

对生长的激发作用不能迅速体现出来 而是存在滞

后 即复水一段时间后 生长才能加快 因此 大生

长阶段开始时间就要推后 又由于复水时间晚

⁄ ° 故受复水后效应的影响 大生长阶段

结束时间必然也晚∀前面已经提到 拔节期复水和分

蘖期复水的 大生长阶段开始时间都比其对照推

迟 因而也存在生长恢复的滞后 只是滞后时间比开

花期复水处理的短∀由此看来 作物前期受旱时间愈

长 复水后生长恢复的滞后时间也愈长∀

2 的 大生长阶段与 接近 大生长率

和 大生长阶段内的平均生长率比 提高了

1 和 1 ∀因此 尽管 2 的 大生长阶段

与 近似 但由于其 大生长率和 大生长阶段内

的平均生长率 大于 2 而小于 2 大于 所

以干物质累积!叶面积 图略 和产量 表 都超过

了 ∀ 同时 2 的生长速率大于 2 而小于 2

故干物质累积量和产量也介于二者之间∀

≤ 2 的 大生长阶段开始时间比 ≤ 晚

大生长阶段结束时间比 ≤ 早 大生长阶

段比 ≤ 少 比 ≤ 2 多 大生长率和 大

生长阶段内的平均生长率比 ≤ 提高 1 和

1 但小于 ≤ 2 故此 ≤ 2 的干物质累积量

和产量比 ≤ 2 低∀ 但是 为什么 ≤ 2 生长恢复的

滞后时间比 2 的滞后时间短呢 可能是因为 ≤ 2

是重度水分胁迫后开花期复水 由于受旱重 复

水后作物响应快 故滞后时间短∀

表  开花期复水处理及对照的生长动态参数与产量

×  × ∏

参数 ° 2 ≤ 2 ≤

Κ

β

Μ

α

τ

τ

τ

ΧΓΡ μ

ΧΓΡ

籽粒产量

收获指数 √ ¬
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 灌浆期复水对冬小麦生长动态的影响

2 的 大生长阶段为 与 2 几乎

相同 但 大生长率和 大生长阶段内的平均生长

率则比 提高了 和 小于 2 和 2

因此 2 的干物重和产量 表 也超过了

但小于 2 表明中度水分胁迫后灌浆期复水

对作物的生长和产量形成仍有促进作用∀≤ 2 的

个生长参数都与 ≤ 十分接近 故重度水分胁迫后于

灌浆期恢复供水 作物生长的改善不明显∀

表  灌浆期复水处理及对照的生长动态参数与产量

×  × ∏

参数 ° 2 ≤ 2 ≤

Κ

β

Μ

α

τ

τ

τ

ΧΓΡ μ

ΧΓΡ

籽粒产量

收获指数 √ ¬

 讨论与结论

综合以上分析可以看出 在作物全生育期内的

生长过程中 受旱作物无论是生长速率还是干物质

累积量均显著低于一直处于较好供水下的作物 即

干旱对作物生长有滞后效应∀ 作物前期受旱时间愈

长 滞后时间也愈长 表现在开花期和灌浆期复水处

理的滞后时间长 分蘖期和拔节期复水处理的滞后

时间短∀ 另一方面 在分蘖!拔节!开花!灌浆任一生

长阶段 无论何种程度缺水的作物只要不同程度地

增加供水 其生长速率及干物质积累均受到促进 大

大超过其相应的对照作物 即复水对作物生长有激

发效应∀中度水分亏缺后于拔节期复水的处理 可以

使生长显著加快 并且在生长速度!干物质累积!叶

面积和 终产量上接近一直保持充分供水的对照∀

受旱作物在补充供水后激发生长的事实说明

在这种水分条件下 胁迫 复水 作物的干物质积

累不仅与其现在的生物量 Ω τ 有关 而且其实际增

殖率 Ω τ ≈ Ω τ Σ Κ 相当于该作物一直处

于较优供水条件下时 在过去某一时刻 τ Σ 的实

际增殖率 Σ为滞后时间 ∀ 由于实际增殖率在数量

上是时间的单调不增函数 因此 作物在复水后的实

际增殖率必然大于复水前的实际增值率 于是就会

激发受旱作物的干物质积累速度 使生长加快∀即缺

水对作物生长造成的滞后效应 在恢复供水后 成为

作物进行快速生长的驱动因素 形成作物受旱阶段

的生长滞后与复水后快速生长间的反馈调节机制∀

其调节能力的度量是滞后时间 Σ∀

作物生长既受遗传因素的影响 又受环境条件

的制约∀当外界环境条件发生变化时 作物将通过其

结构的变化和功能的调节而作出响应∀因此 土壤水

分变动条件下 作物的生长动态可视为水分因素对

作物作用后 经过体内许多基本变化过程及自适应!

自组织后 终所表现出的综合效应 具有整体性的

变化规律∀

Ρεφερενχεσ
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小麦太谷核不育基因Μσ 易位后被重新定位于 ΒΣ 染色体

Μσ × ∏ ≥ •

≤ ≥ ×

  纪凤高等 以六倍体小黑麦/ 鉴 0 对

⁄≥ 携带太谷核不育基因 Μσ 的/ 中国春0太谷核不育小麦

不育株杂交 经幼胚培养获杂种植株 并以/ 鉴 0作轮回父

本对杂交后代的不育株回交 育成了太谷核不育六倍体小黑

麦∀ 后又以硬粒小麦 作轮回父本对上述太谷核不育

六倍体小黑麦杂交!回交 育成了太谷核不育硬粒小麦∀由于

六倍体小黑麦以及硬粒小麦无 ⁄ 染色体组 表明太谷核不育

基因 Μσ 已由原所在 ⁄ 染色体短臂易位到了 或 染色

体组中一条未知的染色体上∀

Μσ 易位后 经长期研究 目前尚未被正式指定到 !

染色体组中的某一具体的染色体上∀ 我们于 年以纪凤

高!刘友华赠送的上述太谷核不育硬粒小麦不育株为易位的

Μσ 基因的供体 用普通小麦品种/ 渝麦 号0 ⁄⁄ 作

轮回父本与太谷核不育硬粒小麦不育株杂交!回交 从而将

易位后的Μσ 重新导入了普通小麦染色体组中∀其后又以一

批携带已知标志基因的普通小麦品种对上述携带易位的

Μσ 基因的太谷核不育普通小麦测交∀其中 ≥ 携带显性矮

秆基因 Ρ ητ 的普通小麦品种/ 渝四 τ 0 作轮回父本与携带

易位的 Μσ 的六倍体小麦杂交!回交的 ƒ 后代的分离群

体中出现了一致的高不育株与矮可育株的分离格局∀ 在

株 ƒ 的回交后代分离群体中 株不育株平均株高

1 ∀ 较 株矮可育株 平均株高 1 平均增高

1 ∀只有一株不育株株高仅 落入了矮可育株的株

高范围∀ 经 ς 测验 不育与可育以及高不育与矮可育株的分

离比例均符合 Β 的预期值 ς 1 ° 1 ς

1 ° 1 ∀出现这种分离模式的遗传学实质显

然在于易位后的 Μσ 位于显性矮秆基因 Ρ ητ 所在的 染

色体上 因而在 ƒ 的回交群体中 Ρ ητ 在可育株中全部处

于极度矮化的纯合状态 而在不育株中除一株以外则全部处

于半矮秆的杂合状况∀因而本试验实际上已将易位后存在于

! 以及 ⁄⁄ 之中的 Μσ 重新定位于

染色体组的第 连锁群 即 染色体上∀

试验中出现的一株矮不育株/ 新类型0生长健壮 它显然

是 / 渝四 τ 0 染色体上的 Ρ ητ 在杂交与回交过程中通过

同源染色体间的/ 交换0与易位于 染色体上的 Μσ 建立

了连锁关系∀这表明易位后的Μσ 与 染色体上的 Ρ ητ 之

间的交换值为 即易位后的 Μσ 距离 Ρ ητ

1 个遗传图距 因分离群体较小 正在扩大回交群体来对这

一遗传图距加以校准 ∀ 由于 ≥ 上的 Ρ ητ 距着丝点 个

遗传图距 而易位后的 Μσ 距 Ρ ητ 个遗传图距 因而易

位后的Μσ 必然在 Ρ ητ 所在的 染色体短臂之上∀为区别

于原 ⁄ 染色体上的太谷核不育基因 Μσ 按照普通小麦基

因命名的有关规则将由 ⁄≥ 易位到 ≥ 染色体上的太谷核

不育基因 Μσ 命名为/ Μσ 2 ≥0 并报请国际小麦遗传学会

备案∀

普通小麦染色体组中的功能基因人为地组间易位后被

重新定位的情况比较少见∀Μσ 2 ≥ 在易位后被重新定位以

及携带 Μσ 2 ≥ 的普通小麦的获取具有重要的理论意义与

实用价值∀

傅大雄 阮仁武 张建奎 戴秀梅

西南农业大学农学系麦类研究室 重庆 

期              陈晓远等 土壤水分变动对冬小麦生长动态的影响              


